EL Hi 学 报 http : // www. insect. org. cn 
ACTA ENTOMOLOGICA SINICA doi; 10. 16380/j. kexb. 2020. 07. 012. 











节肢 动物 内 共生 菌 Wolbachia 的 研究 进展 


REO RE REO Wo £^ RRB 


(1. 福建 农林 大 学 应 用 生态 研究 所 , a EA TE A EAS BE ES ACER SCUSA, WI 350002; 
2. 福建 农林 大 学 , 教育 部 害虫 生态 防 控 国际 合作 联合 实验 室 , 福州 350002，; 
3. 福建 农林 大 学 , 农业 部 闽 台 作物 有 害 生物 综合 治理 重点 实验 室 , 福州 350002) 














T 
= 
Ir 


























摘要 : AREA Wolbachia 为 母系 传播 的 胞 内 共生 菌 9p 8 d 8 3:7 E Z4 ATEA ARA 
自身 在 宿主 种 群 的 传播 。 据 推测 ,有 40% ~60% 的 节肢 动物 都 感染 有 Wolbachia ,并 可 根据 不 同 株 
系 间 的 系统 发 育 关系 将 其 分 为 多 个 超群 。 为 了 有 助 于 深入 研究 Wolbachia 对 其 宿主 的 调控 方式 及 
其 调控 机 制 及 提出 更 为 有 效 的 害虫 生物 防治 策略 ,本 文 综述 了 节肢 动物 内 共生 菌 Wolbachia 的 研究 
现状 。1924 Wolbachia Rik č A KAIT EÈ E Culex pipiens 的 生殖 组 织 中 ,1971 年 确认 其 与 
宿主 的 胞 质 不 亲 和 现 象 有 关 。Wolbachia 可 以 通过 胞 质 不 亲 和 、 杀 雄 峻 性 化 、 孤 只 生殖 等 作用 方式 
调控 宿主 的 生殖 。 除 生殖 调控 之 外 , Wolbachia 对 宿主 的 调控 方式 还 包括 调控 宿主 新 陈 代谢 、 抵 制 
病原 菌 、 影 响 宿 主 生殖 力 等 。Wolbachia 调控 的 胞 质 不 亲 和 现 象 可 用 “修饰 -营救 ”( modification- 
rescue) 模型 解释 , 且 已 有 与 Wolbachia 诱导 宿主 胞 质 不 亲 和 相 关 的 功能 基因 被 报道 。wMel 株 系 是 
首 个 公布 全 基因 组 序列 的 Wolbachia 株 系 ,随后 又 有 数 十 种 不 同 株 系 的 Wolbachia 基因 组 陆续 被 破 
译 。wMel # A Wolbachia 可 起 到 抑制 登革热 病毒 传播 的 作用 ;同时 , Wolbachia 和 昆虫 不 育 技术 的 
结合 对 白 纹 伊 虹 Aedes albopictus 野外 种 群起 到 良好 的 控制 效果 。 鉴 于 目前 节肢 动物 内 共生 茵 
Wolbachia 的 研究 现状 ,我 们 认为 未 来 应 开展 以 下 研究 :(1)Wolbachia 基因 组 及 生殖 调控 作用 关键 
功能 基因 的 研究 ;(2)Wolbachia 与 宿主 间 互 作 机 制 的 研究 ;(3)Wolbachia 在 生物 防治 方面 的 应 用 。 
关键 词 : 节肢 动物 ; Wolbachia; 生殖 调控 ; AAA; 功能 基因 ; 生物 防治 
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Research progress on Wolbachia endosymbionts in arthropods 
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Abstract: Wolbachia is maternally inherited endosymbionts that can expand their propagation in host 
populations by means of various manipulations. It is estimated that 40% — 6096 of arthropods are infected 
with Wolbachia, which can be divided into multiple supergroups based on the phylogenetic relationships 
among different strains. To facilitate further studying the Wolbachia-mediated manipulation of hosts and 


associated mechanisms and developing more effective Wolbachia-based biological control strategies, in 
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this article we made a systematical review of the research progress on Wolbachia. Wolbachia was first 
identified in the reproductive tissue of Culex pipiens in 1924 and verified to be associated with cytoplasmic 
incompatibility of hosts in 1971. Wolbachia can manipulate host reproduction through cytoplasmic 


incompatibility, male-killing, feminization, and parthenogenesis. In addition to reproductive 
manipulation, Wolbachia also affects metabolism, pathogen resistance, and fertility of hosts. The 
cytoplasmic incompatibility induced by Wolbachia can be interpreted by the “ modification-rescue ” 
model, and some functional genes involved in cytoplasmic incompatibility have been reported. wMel is 
the first Wolbachia strain whose genome was published, and dozens of Wolbachia strains were genomically 
sequenced afterwards. The wMel strain can inhibit the transmission of dengue virus, and integration of 
Wolbachia strains with sterile technology has shown promising effects in controlling field populations of 
Aedes albopictus. In view of the research progress on Wolbachia, future studies are suggested to focus on 
the following aspects: (1) Wolbachia genome and functional genes involved in reproductive regulation; 
(2) host-Wolbachia interactions and associated mechanisms; (3) application of Wolbachia in biological 
control programs. 


Key words; Arthropods; Wolbachia; reproductive manipulation; genome; function gene; biological 


control 


节 胶 动物 体内 存在 着 种 类 繁多 的 微生物 ,这些 





生 素 消除 处 理 证 实 宿 主 的 胞 质 不 亲 和 现 象 和 该 菌 有 








微生物 分 布 于 节肢 动物 的 不 同 咒 官 或 部 位 ,包括 节 
胶 动 物 的 肠 道 .生殖 系统 等 。 微 生物 与 其 宿主 间 的 共 
生 关 系 十 分 复杂 ,同时 受到 各 种 环境 因素 和 宿主 遗传 
背景 的 影响 ;许多 微生物 对 宿主 也 具有 重要 的 调控 作 
用 ,包括 对 宿主 新 陈 代谢 的 调控 作用 (Darby et al., 
2012) 宿主 生殖 系统 的 调控 作用 (Hurst et al., 1999; 
xig SE, 2010; Harumoto and Lemaitre, 2018 ) 等 。 

相 比 于 胞 外 共生 菌 , 胞 内 共生 菌 的 种 类 要 少 得 
多 。 胞 内 共生 戎 位 于 宿主 细胞 内 , 主要 通过 母系 细 
胞 质 进行 垂直 传播 ,是 多 数 无 法 离 体 培养 ,这 些 特 性 
使 得 对 胞 内 共生 菌 的 研究 工作 更 具 难 度 。 但 正 是 由 
于 母系 垂直 传播 的 特性 , 某 些 共生 菌 在 进化 过 程 中 
为 了 扩大 自身 在 宿主 种 群 中 的 传播 ,对 宿主 的 生殖 
系统 产生 了 调控 作用 ,一 种 较为 显著 的 现象 就 是 使 
宿主 种 群 的 性 别 比率 发 生 明 显 变 化 (Engelstidter 
and Hurst, 2009) 。 近 年 来 ,研究 人 员 们 发 现 多 种 内 
共生 菌 对 宿主 的 调控 作用 是 多 方面 的 ,包括 调控 宿 
主 的 行为 (Dion et al., 2011) , 4 ¥E (Gross et al., 
2009; Nyholm and Graf, 2012), # pk 
(McCutcheon et al., 2009), 3 4K ( Brucker and 
Bordenstein, 2012) 等 。 沃 尔 巴 克 氏 体 Wolbachia TE 
为 一 种 兼 性 内 共生 菌 , 因 其 分 布 广泛 、 对 宿主 具有 多 
种 调控 作用 ,成 为 研究 最 广泛 的 内 共生 菌 之 一 。 

Wolbachia 最 初 被 发 现 于 尖 音 库 蚊 Culex pipiens 
的 生殖 组 织 中 (Hertig and Wolbach, 1924) , 8 S7. GE 
次 氏 体 目 -变形 菌 门 , 革 兰 氏 阴 性 菌 。 随 后 通过 抗 


























































































































关 (Yen and Barr, 1971) ,接着 陆续 发 现 Wolbachia 
具有 杀 雄 .雌性 化 、 孤 雌 生 殖 等 其 他 生殖 调控 作用 ， 
使 其 逐渐 成 为 研究 热点 。Wolbachia f£ E T YF Zh 
胶 动 物 尤 其 是 昆虫 中 ,包括 库 蚊 Culex ( Hertig and 
Wolbach, 1924; 宋 社 吾 等 , 2002) {Fe Aedes ( Trpis 
et al., 1981) , 58:88 Drosophila ( Klasson et al., 2009; 
能 恩 娟 等 , 2014) .寄生 蜂 ( 刘 宏 岳 等 , 2009; Monnin 
et al., 2017 )、 小菜 蛾 Pletella xylostella ( Delgado and 
Cook, 2009) \ #3 Kil Nilaparvata lugens ( Jai RES, 
2013 ) 等 ,其 中 有 多 种 昆虫 属于 农业 害虫 及 疾病 媒 
介 昆 虫 。 Wolbachia 在 昆虫 中 的 广泛 分 布 及 其 对 宿主 
的 调控 作用 被 认为 具有 良好 的 生物 防治 应 用 前 景 。 
迄今 为 止 该 内 共生 菌 已 有 近 百 年 的 研究 历史 ， 
在 Web of Science 上 以 “Wolbachia” 为 关键 词 搜索 可 
以 发 现 1950 年 后 的 相关 研究 报道 已 经 超过 5 300 
篇 ;特别 是 进入 21 世纪 后 的 研究 工作 突飞猛进 , 相 
关 人 研究 报道 超过 5 000 篇 ,涉及 生化 与 分 子 生 物 学 、 
基因 遗传 学 、 进 化 生物 学 以 及 寄生 生物 学 等 多 个 方 
面 。 在 该 共生 菌 被 发 现 及 命名 后 ,其 研究 工作 迅速 
发 展 ,尤其 是 其 对 不 同 宿主 物种 的 生殖 调控 作用 及 
通过 对 该 梢 的 某 种 调控 方式 可 达到 对 某 些 疾病 媒介 
宿主 物种 的 防 控 从 而 减少 某 些 疾病 的 传播 ,受到 更 
多 的 研究 人 员 重 视 并 开展 相关 的 研究 工作 。 
本 文 主 要 对 近年 来 节肢 动物 内 共生 细菌 
Wolbachia 与 宿主 间 相 互 作用 关系 的 研究 进展 做 一 
个 回顾 和 综述 ,重点 是 阐述 Wolbachia 对 和 宿主 的 调控 
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作用 及 调控 方式 ,Wolbachia 基因 组 相关 人 研究 进展 及 
在 生物 防治 的 应 用 研究 进展 ,并 对 未 来 的 研究 方向 
提出 展望 。 


1 Wolbachia 对 宿主 的 感染 


Wolbachia 是 一 种 在 节肢 动物 中 普遍 存在 的 内 
共生 菌 。 据 推测 ,有 40% ~ 60% 的 节肢 动物 都 感染 
有 Wolbachia (Hilgenboecker et al., 2008; Zug and 
Hammerstein, 2012), 目前 有 大 量 不 同和 宿主 中 
Wolbachia 感染 情况 检测 及 系统 发 育 分 析 的 相关 研 
究 报 道 : Ahmad 4 (2017) 在 白 纹 伊 蚊 Aedes 
albopictus 中 检测 到 的 感染 率 为 雄 虫 98. 6% , HE He 
95. 1% ; 娄 恒 等 (2015 ) 在 不 同 地 理 种 群 的 花 荀 马 
Frankliniella intonsa 中 检测 到 的 感染 率 为 0 ~ 60% ; 
李 绍 建 等 (2019) 在 不 同 地 理 种 群 的 棉 蚜 Aphis 
gossypii 中 检测 到 的 感染 率 为 6.67% ~46.67%。 但 
其 对 Wolbachia 感染 率 的 检测 数据 都 远 远 低估 了 其 
在 自然 界 中 的 感染 率 。 主 要 原因 如 下 : (1) 有 的 物 
种 感染 有 Wolbachia ,但 由 于 感染 率 较 低 、 取 样 量 有 
限 , 存 在 样本 中 未 检测 到 Wolbachia 感染 但 自然 种 群 
中 存在 Wolbachia 的 情况 ;(2) 目前 检测 Wolbachia 
感染 的 方法 主要 是 通过 PCR 扩 增 Wolbachia 的 细菌 
表面 蛋白 基因 wsp( Zhou et al., 1998) ,而 在 PCR 扩 
增 过 程 中 可 能 会 因 操 作 不 当 等 主观 原因 存在 假 阴 性 
现象 。 

采用 多 位 点 序列 分 型 分 析 (multilocus sequence 
typing，MLST) 的 方法 ,构建 不 同 株 系 间 的 系统 发 育 
关系 ,可 以 把 Wolbachia 分 为 多 个 超群 ( supergroup) 
( Baldo et al., 2006) ,目前 研究 报道 最 多 的 是 A ~D 
超群 。 不 同 的 昆虫 物种 与 不 同 的 Wolbachia 超群 间 
可 能 存在 某 种 特殊 的 “适应 性 ” ,如 A, B, E, G, H, 
I, K, M,N, O, P FI Q 超群 感染 的 宿主 都 是 节肢 动 
物 (Lefoulon et al., 2016) ; C 和 D 超群 感染 的 宿主 
是 线虫 (Darby et al., 2012; Lefoulon et al., 2016) ;F 
EUIS BU Ta E BAUR RA oy ( Lefoulon et 
al., 2016) ; EH H EL RIETI SJ. Wolbachia 多 属于 A 
超群 和 B 超群 ,而 且 大 多 都 属于 B 超群 (Tagami and 
Miura, 2004; Ahmed et al., 2016) , 


2 Wolbachia 对 宿主 的 调控 作用 


2.1 生殖 调控 
Wolbachia 对 宿主 的 调控 作用 一 直 是 Wolbachia 
相关 研究 中 的 热点 ,而 且 由 于 它 在 生物 防治 方面 的 







































































应 用 前 景 ,受到 研究 人 员 的 高 度 关 注 ( 表 1)。 目 前 
已 有 记载 的 Wolbachia 对 宿主 的 生殖 调控 方式 主要 
有 4 种 ,分 别 是 胞 质 不 亲 和 、 杀 雄 、 肉 性 化 及 孤 肉 生 
殖 ( 图 1: A), 
2.1.1 胞 质 不 亲 和 : 胞 质 不 亲 和 , 即 感染 雄性 个 体 
与 未 感染 雌性 个 体 之 间 交 配 后 产 的 卵 无 法 发 育 为 正 
常 个 体 。 胞 质 不 亲 和 又 分 为 单 向 不 亲 和 与 双向 不 亲 
和 两 种 形式 。 单 向 不 亲 和 是 指 感染 雄性 个 体 与 未 感 
染 雌 性 个 体 间 交配 不 亲 和 , 但 感染 雌性 个 体 与 未 感 
染 雄 性 个 体 间 交配 则 是 亲 和 的 ;双向 不 亲 和 是 指 感 
染 不 同 互相 不 亲 和 Wolbachia 株 系 时 ,感染 雄性 个 体 
与 未 感染 上 峻 性 个 体 间 及 感染 雌性 个 体 与 未 感染 雄性 
个 体 间 的 交配 都 是 不 亲 和 的 。 

胞 质 不 亲 和 是 Wolbachia 在 节肢 动物 中 记载 最 
多 的 一 种 生殖 调控 方式 (Werren et al., 2008), f 
然 胞 质 不 亲 和 的 分 子 机 制 目前 仍 不 清楚 ,但 细胞 学 
的 相关 研究 显示 ,被 感染 后 父系 染色 体 凝 集 异 常 且 
在 第 一 次 有 丝 分 裂 时 期 异常 分 离 , 导 致 胚胎 死亡 
(Serbus et al., 2008) 。 在 一 些 昆虫 宿主 中 ( Dobson 
et al., 2001; Riegler and Stauffer, 2002; Mercot and 
Charlat, 2004 ) , 胞 质 不 亲 和 可 用 “修饰 -营救 ” 
( modification-rescue ) 模型 解释 Wolbachia 修饰 
( modification ) 感染 雄性 个 体 的 精子 使 其 丧失 生殖 功 
能 , 且 这 种 修饰 作用 只 有 在 与 感染 同 种 Wolbachia 的 
雌性 个 体 卯 子 融 合 时 才 可 以 被 营救 (rescue ) 
( Werren, 1997; Charlat et al., 2001) , 

LePage 55 (2017) 假设 Wolbachia 的 基因 组 中 存 
在 与 其 胞 质 不 亲 和 作 用 有 关 的 功能 基因 ,并 通过 比 
较 基因 组 学 等 方法 鉴定 出 了 果 蝇 中 Wolbachia 的 数 
NE AIS WO 基因 与 其 胞 质 不 亲 和 作 用 有 关 ;Zheng 
等 (2019) 结 合 昆 虫 不 育 技术 通过 田间 试验 证 实 了 
Wolbachia 胞 质 不 亲 和 作 用 可 以 成 功 应 用 于 生物 防治 。 
2.1.2 杀 雄 : 杀 雄 , 即 宿主 感染 Wolbachia 雌性 个 体 
的 雄性 后 代 被 杀 死 在 发 育 早期 (通常 发 生 在 卵 期 ， 
也 可 以 发 生 在 1 龄 幼虫 期 ) ,从 而 出 现 明显 偏向 于 
雌性 的 性 比 失衡 现象 。 

Hurst 等 (1999 ) EM Æ IUE Adalia bipunctata 
和 非洲 珍 蝶 Acraea encedon 中 存在 具 杀 雄 作 用 的 
Wolbachia 株 系 ,可 以 将 雄性 宿主 个 体 杀 死 于 胚胎 发 
育 时 期 ;随后 在 甲虫 Tribolium madens ( Fialho and 
Stevens, 2000), 4] X PE ik due 
(Dyson et al., 2002) 、 果 晶 Drosophila innubila ( Dyson 
et al., 2002; Dyer and Jaenike, 2004) 等 物种 中 陆续 
发 现 具 有 杀 雄 作用 的 Wolbachia 株 系 。 



































































































































Hypolimnas bolina 
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表 1 NK Wolbachia 参与 宿主 调控 的 相关 研究 
Table 1 Case studies on the Wolbachia-involved manipulation of hosts 
宿主 Hosts 调控 作用 Regulation 参考 文献 References 

双 翅 目 WRH Drosophila melanogaster 和 色 质 不 亲 和 Cytoplasmic incompatibility (CI) Mercot and Charlat, 2004 
Diptera 拟 果 晶 Drosophila simulans WERZA CI Mercot and Charlat, 2004 

白 纹 仇 蚊 Aedes albopictus 和 把 质 不 亲 和 CI Dobson et al., 2001 

PIE te SCHO Anastrepha fraterculus 性 比 失衡 Sex ratio distortion Conte et al., 2019 

"A RD. melanogaster 杀 雄 Male killing Perlmutter et al., 2019 
fH EI 小 菜 蛾 Plutella xylostella 性 比 失衡 Sex ratio distortion Delgado and Cook, 2009 
Lepidoptera ZIREN Hypolimnas bolina 杀 雄 / 胞 质 不 亲 和 Male killing/CI Dyson et al., 2002; Charlat et 

al., 2006; Hornet et al., 2008 

北 黄粉 蝶 Eurema mandarina 崔 性 化 Feminization Hiroki et al., 2002 

GAFFER Ostrinia scapulalis 杀 雄 Male killing Kageyama and Traut, 2004 

WEIR IRM Zizeeria maha fiL AN ACL Sumi et al., 2017 

地 中 海 斑 由 Ephestia kuehniella WERZA CI Lewis et al., 2011 
FAH 温带 臭虫 Cimex lectularius 提供 营养 物质 Supplement nutrition Hosokawa et al., 2010 
Hemiptera Zyginidia pullula 崔 性 化 Feminization Negri et al., 2006 

IRKA Laodelphax striatellus 提供 营养 物质 Supplement nutrition Ju et al., 2019 

褐飞虱 Nilaparvata lugens 提供 营养 物质 Supplement nutrition Ju et al., 2019 

IKET L. striatellus 色 质 不 亲 和 CI Yoshida et al., 2019 
R H Leptopilina clavipes 孤 肉 生殖 Parthenogenesis Pannebakker et al., 2004 
Hymenoptera Muscidifurax uniraptor MEAL SF Parthenogenesis Gottlieb et al., 2002 

赤 眼 蜂 Trichogramma IUE Ffi Parthenogenesis Stouthamer and Kazmer, 1994 

丽 蚜 小 蜂 Encarsia formosa 孤 肉 生殖 Parthenogenesis Wang et al., 2017 
ZRA H Franklinothrips vespiformis IUE Ffi Parthenogenesis Arakaki et al., 2001 
Thysanoptera Hercinothrips femoralis 孤 肉 生殖 Parthenogenesis Kumm and Moritz, 2008 
HH Coleoptera EMAK Tribolium madens 杀 雄 Male killing Fialho and Stevens, 2000 
等 足 目 Isopoda Armadillidum vulgare 性 化 Feminization Werren, 1997 
































有 学 者 对 杀 雄 作用 提出 以 下 假说 : Wolbachia 可 


控 的 另 一 种 方式 。Wolbachia 调控 的 雌性 化 最 典型 








使 其 感染 雌性 个 体 从 未 感染 雄性 个 体 的 死亡 中 获得 
某 种 “好 处 ”: 这 种 “好 处 ”可 能 是 近亲 繁殖 的 减少 或 
资源 竞争 力 的 下 降 (Hurst and Majerus, 1993), 
Elnagdy 等 (2011) 在 球 虫 中 的 相关 研究 结果 符合 该 
种 假说 。Riparbelli 等 (2012) 发 现 ,在 果 蝇 中 
Wolbachia 的 杀 雄 作用 跟 染 色 质 异常 重 排 有 关 ; 
Harumoto 等 (2018 ) A IL, TE SR te P Z ME Wolbachia 
会 导致 DNA 损伤 及 雄性 胚胎 形成 时 期 的 不 正常 细 
胞 死亡 , 这 跟 果 晶 中 另 一 具 杀 雄 作 用 的 共生 博 
Spiroplasma 的 杀 雄 作用 极为 相似 ,不 同 的 是 未 发 现 
Wolbachia 对 雄性 胚胎 的 神经 发 育 有 明显 影响 。 
Wolbachia 杀 雄 作用 的 分 子 机 制 尚 不 清楚 。 由 
于 杀 雄 作用 跟 多 种 因素 相关 , 且 Wolbachia 不 是 具有 
杀 雄 作用 的 唯一 共生 物 , 其 他 共生 物 如 Spiroplasma 
( Harumoto and Lemaitre, 2018) 54b, BLA ZIEH, 
这 使 得 对 该 种 生殖 调控 方式 的 研究 更 具 挑 战 性 。 
2.1.3 雌性 化 :雌性 化 是 指 基因 型 为 雄性 表 型 却 为 
雌性 的 一 种 现象 , 它 是 Wolbachia 对 宿主 生殖 系统 调 









































例子 发 现 于 甲壳 纲 等 足 目 鼠 妇 Armadillidium vulgare 
( Juchault et al., 1992; Cordaux et al., 2004) ,在 雌性 
为 异性 配子 的 叶 蝉 (Negri et al., 2006) PEE H EG 
虫 中 也 有 相关 研究 报道 。 

雌性 化 的 具体 机 制 目前 尚 不 清楚 。 鳞 翅 目 昆虫 
性 别 决定 机 制 较为 特殊 , 肉 性 为 异性 配子 ,在 鳞 翅 目 
中 Wolbachia 诱导 产生 的 雌性 化 应 是 基因 型 雄性 
(2Z) 表 型 峻 性 的 个 体 。Wolbachia TEREA H Fé R 
的 雌性 化 最 早 发 现 于 Eurema mandarina ( Hiroki et 
al., 2002) ; Narita 等 (2007 ) 通过 对 不 同龄 期 的 五. 
mandarina 幼虫 喂食 抗生素 ,发 现 经 抗生素 喂食 后 发 
育 的 成 虫 在 翅 .生殖 系统 及 生殖 吉 上 表现 出 明显 的 
中 性 特征 , 且 这 些 中 性 特征 在 1 龄 幼虫 期 喂食 处 理 
后 发 育 的 成 虫 上 最 为 显著 ;但 E. mandarina HP B5 WE 
性 化 似乎 比 预期 中 的 情况 更 为 复杂 , 感染 雌性 化 
wFem 株 系 Wolbachia 的 雌性 个 体 只 有 1 2& Z 染色 
体 ,并 不 是 假想 中 的 ZZ 型 雌性 个 体 (Kem et al., 
2015) ; 随后 的 研究 证 实 wFem 株 系 Wolbachia 可 以 
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图 1 Wolbachia 对 宿主 的 主要 调控 方式 


Fig. 1 











Wolbachia-induced manipulation on hosts 


A: Wolbachia 对 宿主 的 主要 生殖 调控 作用 方式 ( 改 自 Duplouy and Hornett，2018 ) Wolbachia-induced reproductive manipulation on hosts ( adapted 
from Duplouy and Hornett 2018) ; B: Wolbachia 对 宿主 的 其 他 调控 方式 Other Wolbachia-induced manipulation on hosts. 
































JU RUSSE MEPEA Be HE Z 染色 体 的 遗传 (Kageyama et 
al., 2017) , 
2.1.4 JURA 58: 55 EL AS 2 FEY, Wolbachia 5| 
AES SOME AE FECE DC SL BER Js c A EH E LE A E 
周期 (Werren et al., 2008), = JI WE Æ 7E AY 
Wolbachia RR 3: El SAULT BGB H , EK Be BA 
目 中 也 有 记载 (Arakaki et al., 2001; Weeks and 
Breeuwer, 2001) ,. 3 ME AE JE nf 4 29 P7 Bi dE HE: Pg 
Aly HE IEA ZA Tf] Wolbachia BLU FES | HEPA WE HIR 
此 生殖 的 常见 微生物 之 一 。 

白肉 生殖 Wolbachia 株 系 在 超群 A 和 B 中 都 有 
研究 报道 , 这些 株 系 的 作用 机 制 不 尽 相 同 
(Stouthamer et al., 1993) 。 在 赤 眼 蜂 Trichogramma 
和 Leptopilina clavipes FH, 2H Ae UT 2 BS HH] EC TE AE 
殖 是 由 于 第 一 次 胚胎 细胞 分 裂 时 期 的 染色 体 不 正常 
分 离 (Stouthamer and Kazmer, 1994; Pannebakker et 
al., 2004) ; Gottlieb @# ( 2002.) 比较 了 产 雌 孤 雌 生殖 
物种 Muscidifurax uniraptor 的 早期 胚胎 发 育 时 期 与 








其 联系 较为 紧密 的 产 雄 物 种 Muscidifurax raptorellus 
的 未 受精 的 卵 发 育 时 期 ,发 现 M. uniraptor 中 的 二 
倍 体 恢复 时 期 与 之 前 描述 的 Wolbachia j^ MEDWE AE 
殖 的 时 期 不 同 ; 男 一 较为 特别 的 孤 肉 生殖 机 制 发 现 
于 一 种 植 食 螨 类 Bryobia VP , UE bE as ELS tr 
里 Bryobia praetiosa 及 另 一 未 鉴别 物种 中 , 孤 肉 生殖 
直接 与 Wolbachia 感染 相关 , 微 卫星 位 点 显示 该 抓 峻 
生殖 是 功能 性 的 单 性 生殖 而 不 是 配子 复制 (Weeks 
and Breeuwer, 2001) 。 

在 目前 已 有 的 研究 报道 中 , Wolbachia 引起 的 孤 
上 肉 生 殖 都 与 单 倍 二 倍 体 性 别 决定 机 制 有 关 , 即 单 倍 
体 卵 发 育 为 雄性 , 双 倍 体 卵 发 育 为 雌性 的 特殊 性 别 
决定 机 制 。 大 体 而 言 , 扳 肉 生殖 Wolbachia 株 系 可 引 
起 未 受精 的 单 倍 体 卵 形成 双 倍 体 卵 ,并 发 育成 雌性 
子 代 。 
2.2 其 他 调控 方式 

除了 Wolbachia 的 4 种 常见 生殖 调控 方式 外 , 另 
有 相关 研究 报道 了 不 同 Wolbachia 株 系 的 一 些 其 他 
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调控 方式 。 例 如 调控 宿主 新 陈 代 谢 .抵制 病原 菌 、 影 
响 宿 主 行为 及 生殖 力 等 (图 1: B)。 

Wolbachia 是 一 种 兼 性 内 共生 戎 ,在 一 些 节 胶 动 
物 物种 中 可 为 其 宿主 提供 生长 发 育 、 繁 殖 所 必需 的 
营养 物质 。 如 在 温带 和 具 虫 Cimex lectularius 中 ， 
Wolbachia 可 为 其 宿主 提供 B 族 维生素 (Nikoh et 
al., 2014) ;在 灰 飞 乱 Laodelphax striatellus Flt K ml 
N. lugens 中 , Wolbachia 可 为 其 窒 主 补充 B 族 维 生 
素 (Ju et al., 2019) 。 

Hedges 等 (2008 ) 发 现 Wolbachia 感染 有 利于 提 
高 果 蝇 的 免疫 力 , 影 响 病毒 感光 。 随 后 有 研究 报道 
Wolbachia 感染 能 帮助 宿主 抵抗 RNA 病毒 , 提高 果 
晶 对 病毒 的 抗 性 (Teixeira et al., 2008; Osborne et 
al., 2009; Martinez et al., 2014) 。 有 研究 人 员 先 后 
将 wAlbB, wMelPop 及 wMel 株 系 Wolbachia FE YLA 
VJ U BC Ades aegypti 中 ; 相关 研究 显示 , HEIR 
Wolbachia 后 的 埃及 伊 蚊 传 播 登 革 热 病毒 的 能 力 显 
著 下 降 ( Xi et al., 2005; McMeniman et al., 2009; 
Moreira et al., 2009; Walker et al., 2011) 。 随 后 , 研 
究 人 员 将 转 染 了 相关 株 系 Wolbachia 后 的 埃及 伊 蚊 
在 野外 释放 观察 其 生 防 效果 ,wMelPop 株 系 因 其 对 
宿主 寿命 及 生殖 力 方面 的 影响 被 认为 不 适合 于 野外 
FEN , Hoffmann 45 (2011 ) ES: wMel 株 系 在 野外 释 
放 可 以 抑制 登革热 病毒 在 埃及 伊 蚊 中 的 传播 。 

也 有 研究 报道 Wolbachia n| Sua 3: 81129 
繁殖 力 。Vavre 等 (1999 ) BFA AR ME Trichogramma 
bourarachae 中 Wolbachia 的 存在 可 引起 其 繁殖 力 的 
提高 ;Fleury 等 (2000 ) 发 现在 果 蝇 寄生 蜂 Leptopilina 
heterotoma 中 , Wolbachia 感染 使 其 繁殖 力 .成虫 存活 
率 及 移动 能 力 显 著 下 降 ; Vala $ (2004) 发 现在 二 斑 
HS Tetranychus urticae 中 Wolbachia 感染 个 体 相 比 
于 未 感染 个 体 优先 配对 。 




























































































3 Wolbachia 基因 组 的 研究 


目前 对 Wolbachia 与 其 宿主 间 相 互 作用 的 研究 ， 
大 多 数 停留 在 生物 学 或 生理 学 的 水 平 上 , 尚 缺 关于 
互 作 机 理 的 深入 研究 报道 。 为 了 深入 揭示 
Wolbachia 与 其 宿主 间 相 互 作用 的 机 理 ,需要 借助 分 
子 水 平和 基因 水 平 的 研究 手段 及 其 相关 资料 的 综合 
分 析 。 然 而 由 于 Wolbachia 是 胞 内 共生 菌 ,至 今 无 法 
离 体 培养 ( Mavingui et al., 2005 ) ,如 何 获 得 相关 株 
系 基因 组 数据 一 直 是 相关 研究 中 的 难题 。 

如 何 获取 足 量 .纯净 的 Wolbachia DNA 是 














Wolbachia 基因 组 测序 的 关键 及 难点 所 在 。 传 统 的 
方法 是 先 通 过 细胞 培养 获取 包含 Wolbachia 的 宿主 
细胞 ,再 通过 一 些 方法 对 Wolbachia DNA 进行 分 离 
及 纯化 。 分 离 纯 化 方法 包括 差 速 离心 、 微 孔 过 滤 、 
renografin 连续 密度 梯度 离心 法 .DNase Ab FH, RNase 
处 理 等 (Sun et al., 2001; Klasson et al., 2009; 
Iturbe-Ormaetxe et al., 2011) 。 近 年 来 , 随 着 测序 技 
术 及 生物 信息 学 的 飞速 发 展 ,提取 宿主 整 虫 DNA 用 
于 测序 的 方法 得 以 实现 (Darby et al., 2012)。 

利用 Wolbachia 作为 生 防 菌 对 宿主 昆虫 进行 遗 
传 改 造 ,需要 对 Wolbachia 与 其 宿主 相互 作用 的 分 子 
HLF RRA WIR 2). DURS TS HER wMel 
株 系 是 首 个 公布 全 基因 组 序列 的 Wolbachia 株 系 , 该 
基因 组 大 小 约 为 1.27 Mb ,最 显著 的 特征 是 有 大 量 
重复 序列 及 可 移动 元 件 ,这 在 胞 内 生活 的 物种 中 是 
较为 罕见 的 (Wu et al.，2004); 以 线虫 为 宿主 的 
wBm 株 系 基因 组 相 比 于 wMel 株 系 ,没有 前 哈 菌 体 ， 
复 序列 也 较 少 (Foster et al., 2005) ; 以 蚊子 为 宿 
主 \ 具 胞 质 不 亲 和 调 控 作 用 的 wPip 株 系 基因 组 大 小 
为 1.48 Mb, 相 比 于 wMel 株 系 和 wBm 株 系 具有 更 
ZB mu Ws Fal P ANK ( ankyrin repeat encoding ) 基 
,为 ANK Spf 3 DL Se pip Wis ps As DC EY pho HL HE 
供 了 证 据 (Klasson et al., 2008) ;随后 陆续 又 报道 了 
一 些 不 同 宿主 及 株 系 的 Wolbachia 基因 组 ,包括 以 果 
晶 为 宿主 的 胞 质 不 亲 和 wRi 株 系 、wHa 株 系 、wNo 
PRA wA 株 系 等 。 随 着 基因 组 的 不 断 公 布 , 促 进 
了 Wolbachia 基因 组 及 功能 基因 的 研究。 

如 图 2 所 示 , Wolbachia 基因 组 主要 包括 编码 基 
.tRNA rRNA .重复 序列 及 可 移动 元 件 (Wu et al., 
2004; Foster et al., 2005; Klasson et al., 2008, 
2009; Darby et al., 2012), WO 噬菌体 首次 报道 于 
2000 年 , Masui 55: (2000 ) 通过 不 同 株 系 的 系统 发 育 
学 研究 证 明 该 哈 菌 体 是 活跃 的 , 且 在 不 同 株 系 间 可 
以 水 平 传播 。LePage 等 (2017) 通 过 比较 基因 组 学 
和 转基因 等 手段 从 果 晶 wMel 基因 组 中 鉴定 出 2 个 
与 胞 质 不 亲 和 作 用 相关 的 前 哈 菌 体 WO 基因 ,ci 
和 cifB; Perlmutter 等 (2019 ) 通过 比较 基因 组 学 、 转 
基因 ,细胞 学 研究 等 手段 从 果 蝇 Wolbachia fij Wi oj s 
WO 中 鉴定 出 一 个 基因 xm, 该 基因 可 以 导致 早期 
且 胎 的 雄性 特异 性 致死 及 细胞 水 平 上 盘 型 的 杀 雄 证 
状 。 这 些 发 现 引 起 了 研究 人 员 们 对 Wolbachia 基因 
组 中 可 移动 元 件 的 重视 , Reveillaud 等 (2019 ) 首次 
MWA FF FE BC Culex pipiens 为 宿主 的 Wolbachia 基 
因 组 中 鉴定 出 质粒 并 命名 为 PWOP, 该 质粒 为 14 个 
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#2 Wolbachia 基因 组 相关 研究 
Table 2 Case studies related to the genomes of Wolbachia 























MA 宿主 调控 方式 大 小 (Mb) GC 含量 (%) 基因 组 特征 参考 文献 
Strains Hosts Regulation mode Size GC content Genome features References 
AU RO 胞 质 不 亲 和 存在 大 量 重复 序列 和 可 移动 元 件 
wMel Drosophila Cytoplasmic 1.27 35.2 Large numbers of repetitive Wu et al., 2004 
melanogaster incompatibility ( CI) sequences and mobile elements 








ewe 生存 及 生殖 所 需 


wBm . Required for survival 1.08 
Brugia malayi 





and fertility 








; 尖 音 库 蚊 胞 质 不 亲 和 
wPip Na 1.48 
Culex pipiens CI 
n * 
v 拟 RES . 胞 质 不 亲 和 iis 
Drosophila simulans CI 


新 陈 代谢 和 防御 作 月 


a 














wOo Onchocerca ochengi Metabolic and 0.96 
defensive roles 

以 果 n4 AN B HI 

xu» iM MER 1.29 
D. simulans Unknown 
"E ESTY 

uie PAM UA 1.30 
D. simulans Unknown 


不 能 诱导 或 “营救 ” 








{UFR 胞 质 不 亲 和 
wAu 1.26 
D. simulans Unable to induce or 
rescue CI 
yA He LA Ath zy Se 
wCle 温带 臭虫 提供 营养 物质 1.25 


Cimex lectularius Supplement nutrition 


食 胚 赤 眼 蜂 

















生殖 
wTpre Trichogramma SUED . 1.13 
] Parthenogenesis 
pretiosum 
了 级 i fis p 
wapp PAFS 抵御 病毒 jus 


Aedes albopictus Against the virus 


基因 组 成 的 9.23 kb 环 状 质粒 。 

对 于 Wolbachia 基因 组 的 深入 研究 ,为 揭示 不 同 
IRR Wolbachia 系统 发 育 关 系 ( Wu et al., 2004; 
Brelsfoard et al., 2014) 、 人 研究 Wolbachia 与 其 宿主 间 
相互 作用 的 分 子 机 制 (Darby et al., 2012; LePage et 
al., 2017) 等 商定 了 基础 。 


4 Wolbachia 在 生物 防治 中 的 应 用 


Wolbachia 对 宿主 的 生殖 调控 作用 在 很 早 以 前 
就 被 认为 具有 生 防 应 用 前 景 ,率先 开始 生 防 应 用 相 
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关 研 究 的 是 胞 质 不 亲 和 。 早 在 1967 年 ,就 有 研究 人 
员 试 图 把 Wolbachia 应 用 到 害虫 的 生物 防治 中 。 在 
尖 音 库 蚊 的 相关 研究 中 ,Laven( 1967 ) 在 笼子 中 放置 
比例 为 1:1 的 正常 雄性 个 体 与 不 亲 和 雄 性 个 体 ,经 
过 3 ~4 代 后 可 以 达到 对 人 尖 音 库 蚊 的 预期 防 控 效 果 ， 
且 在 后 续 小 规模 田间 试验 中 观察 到 卵 不 孵化 的 比率 
升 高 。 但 在 1982 年 的 一 项 田间 试验 中 ,Curtis 等 通 
过 室内 饲养 携带 胞 质 不 亲 和 Wolbachia 株 系 的 雄性 

蚊子 并 释放 于 野外 后 并 未 获得 理想 的 生 防 效果 
(Curtis et al., 1982), Wolbachia 胞 质 不 亲 和 作 用 的 
生 防 应 用 试验 长 期 不 和 lB 成 功 开 展 的 原因 主要 是 :把 
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图 2 Wolbachia 基因 组 结构 示意 图 
Fig. 2 Schematic diagram of the Wolbachia genome 


携带 具 胞 质 不 亲 和 作 用 Wolbachia 株 系 的 实验 室 饲 
养 种 群 释放 到 自然 种 群 中 ,在 短 时 期 内 确实 可 以 观 
察 到 自然 种 群 数 量 的 减少 。 但 由 于 释放 的 
Wolbachia 感染 雌性 个 体 是 可 育 的 ,有 替代 自然 种 群 
的 风险 ,因此 很 难 达 到 持续 .长 期 的 生 防 效果 ( Curtis 
et al., 1982; Dobson et al., 2002) 。 同 时 ,释放 到 时 
外 的 携带 Wolbachia 雄性 个 体 与 自然 种 群 中 雄性 个 
体 间 的 竞争 也 是 一 个 备 受 研究 人 员 关 注 的 问题 
( Chambers et al., 2011; Zhang et al., 2015, Atyame 
et al., 2016) , Chambers && (2011) 在 半 野 外 环境 
( semi-field conditions ) 中 同时 释放 野生 型 蚊子 及 感 
染 胞 质 不 亲 和 株 系 Wolbachia 的 雄性 蚊子 ,调查 携带 
Wolbachia 雄性 蚊子 的 配对 竞争 力 , 人 研究 结果 表明 , 
在 半 野 外 环境 中 释放 感染 胞 质 不 亲 和 株 系 
Wolbachia 的 雄性 蚊子 确实 会 对 蚊子 种 群 产生 抑制 
作用 。Atyame 等 (2016 ) 对 基于 辐射 的 昆虫 不 育 技 
AK sterile insect technique, SIT) 及 基于 Wolbachia 的 
昆虫 不 亲 和 技 术 (incompatible insect technique, IIT) 
进行 了 比较 ,其 研究 结果 表明 在 实验 条 件 下 ,昆虫 不 
亲 和 技 术 相 比 于 昆虫 不 育 技 术 表 现 出 更 高 的 效率 。 
近期 ,研究 人 员 结 合 基 于 辐射 的 昆虫 不 育 技术 及 可 
产生 胞 质 不 亲 和 作 用 的 Wolbachia 株 系 ,通过 胚胎 注 
射 技术 对 白 纹 伊 蚊 进行 改造 后 ,在 后 续 田 间 试 验 中 
发 现 : 持 续 两 年 相 比 于 对 照 点 ,释放 改造 后 蚊子 的 试 
验 点 野生 蚊子 的 数量 锐 减 率 可 达 90% (Zheng et al., 
2019) 。 这 项 成 功 得 到 了 《Nature》 杂 志 的 专题 报道 ， 























同时 进一步 肯定 了 Wolbachia 的 生 防 前 景 。 

除 胞 质 不 亲 和 外 , Wolbachia 在 果 蝇 中 可 提高 宿 
主 对 RNA 病毒 抗 性 的 现象 也 引起 了 研究 人 员 的 关 
注 。 埃 及 伊 蚊 可 携带 登 寻 热 等 虫 媒 病 毒 ,将 自然 宿 
主 为 果 晶 的 wMel 株 系 Wolbachia FE YY A Y RAF BC 
后 于 野外 释放 可 起 到 抑制 登 草 热 病毒 传播 的 作用 
(Hoffmann et al., 2011)。 些 外 , Wolbachia 的 其 他 几 
种 生殖 调控 作用 也 被 认为 具有 良好 的 生物 防治 应 用 
前 景 ,部 分 研究 人 员 试 图 通过 对 Wolbachia 生殖 调控 
作用 分 子 机 制 的 深入 研究 来 寻找 关键 功能 基因 ,日 
Bii TE SR fg HS Drosophila melanogaster 中 已 有 胞 质 不 
杀 和 及 杀 雄 的 相关 功能 基因 被 报道 (LePage et al., 
2017; Perlmutter et al., 2019) ,这 也 为 研究 人 员 提 供 
了 对 于 Wolbachia 生物 防治 及 遗传 改造 应 用 前 景 的 
更 多 思路 : Wolbachia 的 不 同 生 殖 调 控 作 用 能 和 否 更 
为 广泛 地 应 用 于 更 多 农业 害虫 及 疾病 媒介 昆虫 的 生 
物 防治 中 ? 不 同 的 生殖 调控 作用 是 否 都 存在 着 相关 
关键 功能 基因 ? 将 已 证 明 在 某 些 宿 主 种 群 中 生 防 效 
果 良 好 的 Wolbachia 株 系 转 染 进 其 他 宿主 种 群 后 生 
防 效果 如 何 ? 随 着 测序 技术 、 细 胞 生物 学 及 生物 信 
息 学 的 飞速 发 展 ,不 同 宿主 不 同 株 系 的 Wolbachia 基 
因 组 不 断 破译 ,相信 相关 机 制 会 逐渐 被 前 明 ,相关 应 
用 前 景 会 逐渐 被 拓宽 。 


5 小 结 与 展望 


Wolbachia 在 一 些 农业 害虫 及 疾病 媒介 昆虫 物 
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种 中 广泛 分 布 , 旦 其 具有 胞 质 不 亲 和 、 杀 雄 、 肉 性 化 
及 孤 上 肉 生 殖 等 生殖 调控 方式 ,因而 一 直 被 认为 具有 
害虫 生物 防治 和 基因 工程 防治 应 用 前 景 ; 同时 ， 
Wolbachia 对 昆虫 性 别 决定 机 制 的 影响 也 一 直 备 受 
研究 人 员 关 注 。 但 是 ,由 于 Wolbachia 为 胞 内 共生 
菌 、 无 法 离 体 培养 .基因 组 数据 难以 获取 等 原因 ， 
Wolbachia 与 宿主 的 相互 作用 机 制 研究 相对 较 少 。 
目前 大 量 相 关 研 究 工作 都 围绕 Wolbachia 在 不 同 昆 
虫 物 种 中 的 分 子 检测 及 系统 发 育 关 系 分 析 方 面 展开 
( 陶 云 功 等 , 2015; 李靖 等 , 2018) ;也 有 部 分 研究 人 
员 使 用 抗生素 消除 的 方法 研究 消除 Wolbachia 对 宿 
主 生殖 的 影响 ( 李 培 光 等 ,2015 ) ,这 为 后 续 对 
Wolbachia 生殖 调控 的 深入 人 研究 提供 了 基础 。 近 年 
来 ,借助 于 测序 技术 及 生物 信息 学 的 飞速 发 展 ,使 得 
用 宿主 整 虫 测序 后 分 离 获得 Wolbachia 基因 组 的 方 
法 得 以 实现 ,这 可 能 会 大 大 加 速 相 关 研 究 的 进程 ; 细 
胞 学 相关 研究 方法 的 进步 也 使 得 Wolbachia 的 细胞 
音 养 更 具 可 行 性 ,通过 细胞 培养 获得 含有 Wolbachia 
的 原 代 细胞 后 ,有 助 于 后 续 的 研究 工作 (包括 基 
组 测序 等 ) 。 

迄今 为 止 , Wolbachia 的 4 种 生殖 调控 方式 都 有 
相关 的 研究 报道 ,也 提出 了 一 些 相 应 的 理论 假说 ,但 
很 多 方面 还 不 够 完善 。 近 期 有 研究 人 员 利 用 胞 质 不 
杀 和 作用 结合 昆虫 不 育 技 术 在 田间 试验 并 获得 成 
Ji Jy Wolbachia 的 生殖 调控 作用 及 其 可 以 成 功 应 用 
于 生物 防治 提供 了 有 利 证 据 。 随 着 Wolbachia 基因 
组 .生殖 调控 作用 关键 功能 基因 以 及 Wolbachia 与 宿 
主 间作 用 机 制 的 研究 进一步 展开 , Wolbachia 在 生物 
防治 及 基因 工程 防治 方面 的 应 用 将 成 为 未 来 的 主要 
研究 方向 。 今 后 ,通过 寻找 Wolbachia 生殖 调控 作用 
关键 功能 基因 以 及 阐明 Wolbachia 与 宿主 间 的 作用 
机 制 ,将 会 促进 农学 、 医 学 .遗传 学 等 相关 研究 领域 
的 快速 发 展 。 
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